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КИНЕМАТИКА ЗАДНЕГО ХОДА У КРАВЧИКОВ ГЕТНКО$ АРТЕКОЅ 
(СОГЕОРТЕКА, ЅСАКАВАЕІРрАЕ) 


Кімематика залнього ходу головачів 1е газ арѓегаѕ (Соіеорѓега, ЅсагаЬаеійбае). Зо- 
лотов В. В. — В польових та лабораторних умовах кінсматографічно вивчали кінема- 
тику та організацію прямого й заднього ходу у жуків-головачів. При русі заднім ходом 
головачі використовують звичайну для комах ходу в два триніжника, що чергуються. 
Припускається, шо в основ! організанії ходи заднім ходом лежить поширення спереду 
назад мстахронних хвиль збудження. Фазові співвідношення між парами м'язових груп 
промоторів-ремоторів, флексорів екстензорів та елеваторів-депресорів переключають- 
ся з синфазних на протифазиі. Під час руху з навантаженням, який зміщус центр ваги 
комахи уперед, зростає швидкість руху та розміри робочих зон всіх трьох пар ніг. Вілнос- 
ний розвиток м'язів підпорялковано критичним по силі режимам копаиня та транс- 
порту грунту, а не завданням крейсерського ходіння. 

Ключові сло в а: жуки -головачі, задній хід, кінематика. 


Кіпема(ісѕ ої Васктагі Мотегаепі іп (ећгиѕ ар(егиз (Соіеоріега, ЗсагаБае!4ае). 
Тоіоќоу У. У. — Кіпетаїсѕ апа ограпіхаііоп оГ рай ипдег гірћ апа баскмагд тоустепі іп 
Тейгиз аріетиѕ һаус Бесп ѕіидіед ипаст ће Пс10 акі 1аБогаюгу сопбііопѕ. УТеп тоуіпе 
Баскмага Ше Бее(1сѕ и5е {Ве рай оГ (мо аНетайце ігіройѕ огдіпагу Гог ілѕесіѕ. И 15 зирровед 
Һа! (һе Баскмага тоустеп! рай отапганоп 15 Баѕса оп БасК\маг@ ѕргсадіпр оГ те(всһгопіс 
схсйаіоп мауеѕ. Рћасѕе согге1а(іоп< беімееп Шс раігѕ оГ шизс!е ргоир< рготоїогѕ-гетоїогх, 
Пехотк-схіспѕогѕ апа сісуа(огѕ-дергеѕѕогх сһапре ќтоп ѕупрһаѕе їо апіірћаѕе опез. Меп 
тоуіпр БасК\аг4$ \ИШ а Іоаа сһапріпе (пе ргауйу септе оГ ап іпѕесі Гогумагаѕ, Ше тооп 
усіосиу аѕ мс] аз дітспхіонѕ оГ орсгаше гопез оГ ај] 1ћгсе раігѕ оГ іп іпсгеаѕе. Кејаііуе 
дсусІортепі оГ тлиѕсіеѕ 15 5иЬјесі 10 (ће Гогсе ОГ терипс$ оГ ацруіпр апа ргоипа їгапѕроп 
га(ћет (һап (һе 1а5К$ оГ (һе списег$ тоуетегпи. 

К су мога $: Ге/ћгиѕ аріетиѕ, баскмага тоустепі, Ютетайсс. 


К настоящему времени у насекомых хорошо исследованы кинематика и организация 
прямолинейной ходьбы вперед (\У/сп@ ег, 1965, \/Цсоп, 1966, Сгиѕе, 1976, Стапат, 1985), плава- 
ния (Нцрћеѕ, 1958, Семеске, 1985), а также некоторых локомоторных маневров: поворотов 
(201010у сі 21., 1975, Јапіег, 1985, У/епег аі а1., 1985) и переворотов (Сатћі, 1977, Стагибемсй, 
Мокгих<ћоу, 1980). Значительно слабсс изучена организапия походки и координация движений 
ног при движении залним ходом, который давно известен у насекомых. Грэхэм и Эпштейн 
(Стаһат, Ермет, 1985) установили, что у закрепленных палочников четкая координация дви- 
жений ног на заднем ходу наблюдается очень редко. Большей частью координация частично 
или полностью нарушается. Напротив, у пауков-прыгунчиков хорошая координация движе- 
ний ног при движении задним ходом сохраняется (Гат, 1972). 

Следует ожидать, что у насекомых, которые регулярно используют задний ход в своей 
жизнедеятельности, движения ног столь же хорошо скоординированы, как и при движении 
вперед. Среди жесткокрылых этот тип походки регулярно используют жуки-кравчики, кото- 
рые, срезав листочек растения, затаскивают его в норку задним ходом, преодолевая расстоя- 
ние до 2 м (Егапіѕехісћ еї а1., 1977). В это время они слабо реагируют па посторонние предметы 
и являются удобными объектами для проведения поведенческих экспериментов. Мы исследо- 
вали в полевых и лабораторных условиях кинематику и координацию движений прямого и 
заднего хода у кравчиков. Очевидно, на заднем ходу большая локомоторная нагрузка прихо- 
дится на те мышцы, которые у большинства насекомых обычно участвуют лишь в переносе 
ног. Можно предположить, что это обстоятельство должио отражаться на относительном раз- 
витии мыши в парах антагонистов. С этой целью мы провели измерение масс локомоторных 
мышц жуков-кравчиков и близкородственных им жуков-навозников. Мы покажем, что в от- 
личие от палочников, кравчики при движении задним ходом используют обычную походку в 
два чередующихся треножника, однако при этом имеется ряд особенностей. 

Методика. Опыты проводили в полевых условиях в мас июне в окр. г. Киева (с. Музы- 
чи) на жуках-кравчиках //йпиз аріетиѕ 1. а х т. Жуку, возврашающемуся с кормом в нору 
задним ходом, подставляли плоскую платформу размером 26х16 см. 

Когда он на нес заходил и шел прямолинейно, мы снимали его сверху кинокамерой 
“Красногорск” со скоростью 24 кадра в сек. Ходьбу вперед снимали сверху в лабораторных 
условиях. 
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В дальнейшем при покадровом анализе полученных кинограмм мы выделяли кадры с 
максимальным выносом ног назад и вперед и определяли таким образом начало фаз перено- 
са и опоры ног. По этим данным строили координационные схемы движения ног (подограм- 
мы), по которым описывали тип походки, длительность шагового цикла Т, длительность 
пробега метахронной волны возбуждения ит, длительность фаз переноса и опоры в шаговом 
цикле, размеры рабочих зон ног и определяли длину шага. 

Сравнительное измерение массы мышц проводили у жуков-кравчиков и жуков-навоз- 
ников Сеогирез зіетсогоѕиѕ $ с т1Ъ а. Эти два вида близки таксономически, и навозники редко 
ходят задним ходом. Фиксированных по Буэну насекомых вскрывали и вычленяли локомо- 
торные мышцы: ретракторы и протракторы тазиков и экстензоры и флексоры голени перед- 
них, средних и задних ног. После высушивания мыши их взвешивали на торсионных весах 
\Т-50. Учитывали соотношение мыши лар антагонистов ретракторов-протракторов тазиков 
и экстензоров-флексоров голени передних, средних и задних ног. 


Результаты. В полевых условиях при температуре 20—25°С кравчики 
возвращаются с грузом в норку задним ходом по горизонтальной поверхно- 
сти, делая от 2 до 6 шагов в секунду. В лабораторных условиях при той же 
температуре при ходьбе вперед жуки делают от | до 4 шагов в секунду. 

При быстром движении задним ходом кравчики используют типичную 
для большинства насекомых координационную схему движения в два чере- 
дующихся треножника, при которой насекомое всегда опирается на три 
ноги: переднюю и заднюю с одной стороны тела и среднюю с противопо- 
ложной (рис. 1, №7), остальные три ноги в это время переносятся. Продол- 
жительность фазы переноса приблизительно равна продолжительности фазы 
опоры, длительность шагового цикла приблизительно равна длительности 
пробега метахронной волны возбуждения (Т = {т), походка симметричная. 
При такой походке фазовые связи между конечностями одного сегмента и 
одной стороны тела весьма жесткие, ноги одного сегмента ступают в проти- 
вофазу. При уменьшении частоты шагов до 3—4 шагов в секунду увеличива- 
ется продолжительность фазы опоры в шаговом цикле ног при неизменной 
фазе переноса. Жук может опираться на все шесть ног на протяжении от 20 
до 50% шагового цикла ног, повышая таким образом устойчивость тела 
(рис. 1, №20). При дальнейшем снижении частоты шагов до 2 шагов в се- 
кунду и при больших нагрузках передние ноги с одной или двух сторон 


Рис 1. Подограммы заднего хода Тела а! иногда, средние отелю тя 


азы переноса. Точки — отмстки шага, находясь в фазе опоры ис. 1, М 
; ры (р 

кадров. №7 -- о поход- 24). При этом жук движется прямоли- 

НЕО Е нейно, а ноги, которые переносятся 

ричная походка с увеличением про рений еу сажа р р 

должительности фазы опоры. №24 — задн , яют характер- 

несимметричная походка с пропус- ный ритм метахронального движения и 

ком (о) шаговых циклов передними 

и средними погами. 7 — длитель- о 

ность шагового цикла, іт ·– длитель- Г. ры , ите: ев 

ность пробега мстахроиной волны з = аа а е 

возбуждения, К — правая сторона 1 о сиы енә. әлә ча Әнә 

тела, [. - левая сторона тела. Н і шо ав = 

Ев. 1. Родоргатҳ оГ (ће Баскжага шо- Г 1р С Бр 6 си > 

уетепі оГ ега аріегиѕ. (аід 51: й гы - = =  =њь ев 

гірсѕ -- ігапхЃсг рһаѕеѕ. Роних –- 501 те те Е = 
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ройѕ. №20 — зутепс рай мі іпстсаѕі- 3 - =з ав = = 
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ЗАЛАМИ хаб 
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Рис. 2. Гистограммы фазовых отношений в шаговом цикле (7) ног при движении кравчиков 
вперед и назад. Опорная — левая задняя нога. 


Бір. 2. Начортгаш$ оГ рпазе геіаціопѕ іп (ће (ер сусе (Т) оГ ИтЬ$ ипЧег БееЦез Гогмат4 апд 
Баскумага тоустет. [ей һіпа Итб 15 (ће зиррой опе. 


свое место в метахрональном цикле. Фазовые отношения движений ног 
при ходьбе назад несколько размыты в сравнении с координацией при дви- 


жении вперед (рис. 2). 


На заднем ходу меняется и длина шага, собенно задних ног относитель- 


ПРАМОм 1208 


Рис. 3. Рабочис зоны ног кравчиков 
при движении вперед и назал. 


Еір. 3. Могкіпр гопек оГ Бсс11сѕ 1тб$ 
мһеп тшоміпцер Гогмага апа Баскмага. 
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но тела. Для движения вперед длина шага 
ног составляет: для передней — 
8,0 мм, для средней — 9,5 мм, для задней — 
6,6 мм; для заднего хода длина шага соот- 
ветственно равна: 8,5 мм, 10,0 и 9,8 мм. Это 
приводит к увеличению рабочих зон всех 
трех пар ног (рис. 3). 

Частота шагов определяется в основном 
увеличением или сокращением фазы опоры 
в шаговом цикле, тогда как длительность 
фазы переноса (протракция для движения 
вперед и ретракция для заднего хода) остает- 
ся постоянной. Для движения вперед фаза 
переноса равна 123,2+0,85 мс (п=480), для 
заднего хода она равна 99,9+0,48 мс (п= 1236). 
При переключении локомоторной програм- 
мы с ходьбы вперед на задний ход фаза опо- 
ры сокращается еще больше, чем фаза пере- 
носа, и поэтому для заднего хода продолжи- 
тельность фазы переноса в цикле движения 
одной ноги составляет в среднем 30% шаго- 
вого цикла, а для ходьбы вперед — только 
20%. 

В таблице 1 приведен сухой вес ретрак- 
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Таблица 1. Сухой вес ретракторов и протракторов тазиков и экстензоров и флексоров голени 
передних, средних и задних ног жуков-кравчиков (п=13) и навозников (п=6) 


Табе 1. Огу зе БАС оѓ геігасіогѕ апд ргогасќогз оѓ сохаѕ апі ехіепѕогз апб бехогз ої іа оѓ оге, 
пе апд Мпа ВБ ої 1 е(ћгаѕ арѓегаѕ 


Название Масса, мг (тзт), для мышц 


насекомого а лено 
Геіћгиѕ аріегиѕ Передняя 4,20 + 0,20 1,51 = 0,10 0,52 + 0,04 0,22 + 0,02 
Средняя 0,56 + 0,08 0,26 + 0,03 0,39 + 0,02 0,21 + 0,02 
Задняя 0,25 + 0,02 0,21 = 0,02 0.44 + 0,02 0,32 + 0,03 
Сео!гире$ Передняя 1,42 + 0,13 0,55 + 0,06 0,56 = 0,04 0,35 + 0,03 
$егсогобиз Средняя 0,43 = 0,04 0.27 = 0,03 0,46 + 0,03 0,31 = 0,03 
Задняя 0,34 + 0,03 0,48 + 0,04 0,57 + 0,02 0,39 + 0,02 


торов и протракторов тазиков и экстензоров и флексоров голени передних, 
средних и задних ног жуков-кравчиков и навозников. 

Обсуждение. К движению задним ходом в критических ситуациях спо- 
собны, наверное, все насекомые. Однако у некоторых форм ходьба назад — 
обычный способ движения в узких ходах (эмбии) или при транспортировке 
груза (дорожные осы-помпилы, пластинчатоусые, катающие шары из навоза 
или пропитанной кровью глины (На! ег еќ а1., 1983), кравчики). Кроме того, 
задний ход возникает на одной стороне тела при выполнении крутых пово- 
ротов (Мазь, 1923, Самсонов с соавт., 1973, 2о]ото\ её а|., 1975). 

При движении задним ходом фазовые соотношения между парами групп 
мышц-антагонистов (промоторы-ремоторы тазика, элеваторы-депрессоры 
вертлуга, флексоры-экстензоры голени) переключаются с синфазных на 
противофазные (табл. 2). 

Возвращаясь с добычей в норку, кравчик идет задним ходом заметно 
быстрее, чем шел вперед. 

В отличие от медлительных палочников, у кравчиков нет значительных 
изменений в фазовых соотношениях между отдельными ногами как одной 
стороны тела, так и ногами одного сегмента. Более того, даже при пропусках 
отдельными ногами шаговых циклов фазовые связи между конечностями 
одного сегмента и одной стороны тела оставались столь же жесткими, как и 
при движении вперед, и остальные ноги продолжали сохранять прежний ме- 
тахрональный ритм и походку в два че- 
редующихся треножника. Наши данные 
подтверждают положение о том, что в 


Таблица 2. Мышцы, работающие 
синфазно в фазе опоры у идуших кравчиков 


Таь|е 2. Мазсіеѕз чом “ИК рћаѕе 


основе организации походок при дви- 
жении вперед и задним холом лежит 
распространение по каждой стороне 
тела метахронных волн возбуждения. 
По полученным координацион- 
ным схемам движения задним ходом в 


сотсібепсе іп (ће зиррой рћазе т тату бсебез 
оѓ І ећгиѕ арќегаѕ 


Мышцы, работающие 
синфазно, во время ходьбы 


Задний ход 


Нога 


два чередующихся треножника мы не Передняя Ретрактор Протрактор 
можем определить, из-за своеобразной Депрессор Депрессор 
симметричности во времени получен- Флексор Экстензор 
ных подограмм, меняют ли метахрон- Средняя Ретрактор Протрактор 
ные волны направление распростране- Депрессор Депрессор 
ния. Однако ранее у медоносных пчел Задняя Ретрактор Протрактор 
мы неоднократно наблюдали отключе- Депрессор Депрессор 
ние задних ног, но не передних, при Экстензор Флексор 
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Таблица 3. Отношения масс мышц 
ретрактор-протрактор тазиков и экстензор- 
флексор голени у жуков-кравчиков и жуков- 
навозников 


Таь1е 3. Кејабоп о! паззеѕ іп гтаѕсіез 


движении вперед, когда волны распро- 
страняются сзади наперед (2о]обоу еї 
а|., 1975). Напротив, у кравчиков при 
движении задним ходом мы наблюда- 


ли отключение только передних ног 
(рис.1, регистрация №24). Следователь- 
но можно предположить, что при пе- 
реходе кравчиков к движению задним 
ходом метахронные волны возбужде- 
ния меняют свое направление и рас- 
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Отноше- 
ння масс 
мыші-ан- 


Название насекомого 


беоігиреѕ 


тагонистов уѓегсоғоѕиѕ 
Ретрактор- Передняя 3.11+0,25 2.802020 ПРостраняются спереди назад. 
протрак- Средняя 2.10+0.08 1,54 +0.17 Увеличение частоты шагов влечет 
тор Задняя 1,30+0.15 0.702004 За собой не только увеличение скоро- 
Экстензор- Передняя 2,40+0,20 1,62=0,08 ети движения: Но также увеличения 
флексор средняя 2.03+0.20 1,59+0,20 ДЛИНЫ шага. 

Задняя 1,260.10 1,48+0,07 Кинематика заднего хода с нагруз- 


кой, смещающей центр тяжести впе- 
ред, имеет и ряд особенностей, кото- 
рые направлены на повышение устойчивости. В случае медленного движе- 
ния задним ходом фаза опоры становится больше фазы переноса, и насеко- 
мое до 50% продолжительности шагового цикла может опираться на все 
шесть ног при сохранении симметричной метахрональной походки. 

При переходе к движению задним ходом происходит перераспределе- 
ние функций ног. К задним ногам переходит функция ощупывания и поис- 
ка опоры (которую при ходьбе вперед выполняют передние ноги), потому 
что кравчик не видит предметов, к которым направляется задним ходом, 
из-за ограниченности поля зрения (Егапіѕеуісћһ еї а|., 1977), а других так- 
тильных рецепторов, кроме ног, у него сзади нет. Может быть, из-за этого 
точки постановки ног становятся менее определенными, и рабочие зоны 
ног на заднем ходу — шире. 

Мы не наблюдали существенных различий в относительном разви- 
тии локомоторных мышц пар антагонистов ретракторов-протракторов 
тазиков и экстензоров-флексоров голени у жуков-кравчиков и жуков- 
навозников (таблица 3). 

Очевидно, относительное развитие мышц подчинено не задачам крей- 
серского хождения вперед или назад , а критическим по силе режимам ры- 
тья и транспортировки грунта. Эти условия у обоих видов одинаковы. 
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ЗАМЕТКИ 


Новое о распространении и биологии АсЦаз зеепа (1 ерИорќега, Ѕабигтійве). — По ранее опуб- 
ликованным работам ( Чистяков Ю. А. Высшие ночные чешускрылые надсемейств Вот - 
ісоідае, Моіойдопідае, Моспидае (1 срійоріега) Южного Приморья: Дис... канд. биол. наук. — 
Владивосток, 1983. — 285 с.) и коллекционным материалам (ЗИН —– Зоологический инсти - 
тут, г. Санкт-Петербург; ИЗАНУ — Институт зоологии НАН Украины, г. Киев; БИН — 
Биологический институт, г. Новосибирск) было известно, что Ас/аѕ зеепа Н о Ь - 
пег, 1806 распространена в Приамурье и Приморье Советского Дальнего Востока. Эта 
территория охватываст большую часть Приморского и Хабаровского края. В период с 1992 
по 1995 гг. во время полевых исследований в Амурской обл., окр. г.Белогорска и в Якутии, 
окр. г. Нерюнгри, были обнаружены 2 9 и 1 С бабочек этого вида. Эти находки подтверди- 
ли более раннюю, сделанную в 1991 г., когда в г. Нерюнгри была поймана 1 9 А. зеЁла 
Н об пег, 1806, что тогда было воспринято как исключение и считалось случайным залетом. 
Данные находки позволили сделать вывод, что рассматривасмый вид распространен гораздо 
более широко, чем считалось ранее. По миснию авторов, это может быть возможно по сле- 
дующей причине. Несмотря на то, то А. ѕејепа Н о Б пет — южный восточно-палсарктичес- 
КИЙ вид, питающийся в Приамурье и Приморье дубом монгольским и орехом маньджурс- 
ким, се дальнсйшсе распространсиие к северо-западу связано с выбором другого кормового 
растения — козьей ивы (.5а/&х саргеа 1.) 

В Амурской обл. имаго появлястся из перезимовавших коконов в начале И декады 
июня (13.06.1994), а на юге Якутии — почти на месяц позже (16.07.1992, 23.07.1994), что 
связано с климатическими особенностами этих территорий. Вегетационный период расте- 
ний в Якутии начинается также на месяц позже, чем в Хабаровском и Приморском крае, а 
среднесуточные положительные температуры выше +10°С устанавливаются только с 20.06. 
Период развития “якутских” гусениц короче, чем “амурских”, примерно на неделю и со- 
ставляет в среднем 28 дней. За это время они проходят 5 возрастов и окукливаются в плот- 
ный кокон, имсющий разволокпенный пушистый обволок, что помогает куколке зимовать 
при низких температурах, лостигающих —50°С. 

Приведенные данные позволяют предполагать, что данный вид, являяясь пластичным 
полифаом, имсет возможность заселять и болес северные районы, где распространена ива 
козья (5аЙх саргеа Г..). Пределом распространения на север, по-видимому, являстся сумма 
положительных температур, имеющая еше точно ис установленные минимальные пределы 
пля успешного развития этого вида. — В. В. Изерский, А. П. Гуляев (Приморье, Заповедник 
“Кедровая Падь”). 
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